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современных  представлений о феномене  эхолокации  у  предста‐
вителей отряда рукокрылых (Chiroptera Blumenbach, 1779). 






ема  ультразвука  различными  таксономическими  группами  руко‐
крылых, физические закономерности, лежащие в основе распро‐
странения  ультразвуковых  волн,  характеристики  возвращаемого 
эха и алгоритмы эхолокации у рукокрылых, эхолокационные вза‐
имодействия между  насекомоядными  летучими мышами и  ноч‐
ными  бабочками‐совками,  возможности  ультразвукового  мони‐
торинга популяций рукокрылых.  
Заключение.  Включение  ультразвукового  мониторинга  популя‐























































































nomic  groups  of  animals  that  have  the  ability  of  echolocation;  the 
history of the discovery of "ear vision" in bats by L. Spallanzani in the 
18th  century;  the  first  scientifically  based  assumptions  regarding  the 
use of  ultrasound by bats  and  the discovery of  this  phenomenon  in 
the middle  of  the  last  century;  methods  for  emitting  and  receiving 
ultrasound  by  various  taxonomic  groups  of  bats;  physical  patterns 
underlying the propagation of ultrasonic waves; characteristics of the 
returned echo and algorithms  for echolocation  in bats; echolocation 
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ВВЕДЕНИЕ 
Пандемия  коронавирусного  заболевания  2019  г. 
(COVID‐19 –  coronavirus  disease 2019) 
1,  этиологиче‐
ски  связанная  с  коронавирусом  тяжелого  острого 
респираторного  синдрома  2‐го  типа  (SARS‐CoV‐2  – 
severe  acute  respiratory  syndrome‐related  virus  2) 
(Nidovirales:  Coronaviridae,  Betacoronavirus,  подрод 
Sarbecovirus) [1; 2], в очередной раз привлекла вни‐
мание к естественному резервуару этого природно‐
очагового  вируса  –  представителям  отряда  руко‐
крылых (Chiroptera Blumenbach, 1779) [1; 3]. 
Смертельно  опасные  первичные  вирусные 
пневмонии  коронавирусной  этиологии  [4;  5],  свя‐
занные с рукокрылыми, находятся в центре внима‐
ния  эпидемиологов,  начиная  с  2002  г.,  когда в юж‐
ных  провинциях  Китайской  Народной  Республики 
(КНР)  был  открыт  коронавирус  тяжелого  острого 
респираторного  синдрома  (SARS‐CoV  –  severe  acute 
respiratory  syndrome‐related  virus)  (Nidovirales: 
Coronaviridae,  Betacoronavirus,  подрод  Sarbecovirus) 
[6;  7].  Коронавирус  ближневосточного  респиратор‐
ного  синдрома  (MERS‐CoV  – Middle  East  respiratory 
syndrome‐related  virus)  (Nidovirales:  Coronaviridae, 
Betacoronavirus,  подрод  Merbecovirus),  впервые 
изолированный в  2012  г.  в  западной части Аравий‐
ского  полуострова  и  вызывающий многочисленные 
завозные случаи по всему миру [8; 9], позволил сде‐
лать заключение о  том, что особо опасные корона‐
вирусы  не  являются  эндемиками  Юго‐Восточной 
Азии.  Современная  пандемия,  связанная  с  SARS‐
CoV‐2  [1;  2],  заставила повсеместно включить руко‐
крылых  в  плановые  эколого‐вирусологические  ис‐
следования (ранее такие предложения [10] не полу‐
чали поддержки), в силу необходимости, во‐первых, 
идентифицировать  новые  вирусы,  потенциально 
способные  преодолеть  межвидовой  барьер  и  про‐
никнуть в человеческую популяцию; во‐вторых, изу‐
чить  возможность  формирования  вторичных  при‐
родных  очагов  SARS‐CoV‐2  вне  естественных  при‐
родных очагов на территории Юго‐Восточной Азии. 
В  этих  условиях  большое  значение  для  пла‐
нирования  полевых  исследований  и  корректной 
реконструкции  схем  циркуляции  вирусов  в  популя‐




способность  к  эхолокации.  Данные,  накопившиеся 
при  изучении  этого  феномена  за  последние  пару 







мере,  часть  жизни  проводят  в  темноте  или  полу‐
мраке:  например,  обитают  под  землей или  в  воде, 
заныривая  на  глубину  или  к  мутному  придонному 
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эхолокации  в  настоящее  время  описана  для  руко‐
крылых  [11‐13],  китообразных  (Cetacea  Brisson, 
1762)  [12;  14],  настоящих  (Phocidae  Gray,  1821)  и 
ушастых  (Otariidae  Gray,  1825)  тюленей  [13;  14], 
землеройковых  (Soricidae  Fischer  G.,  1817)  [13;  15], 
тенреков  (Tenrecidae  Gray,  1821)  [16],  гуахаро 
(Steatornis  caripensis  Humboldt,  1817)  и  саланганов 
(Collocalia Gray J.E., 1840) [17], ночных бабочек‐совок 
(Noctuidae  Latreille,  1809)  [18;  19].  Вероятнее  всего, 
этот список будет расширяться, однако рукокрылые 
являются,  во‐первых,  наиболее  умелыми  «эхолока‐





положения  и  движения  объекта  на  основании  ана‐
лиза  характеристик  отражённых  от  него  звуковых 
сигналов  –  их  задержки  и/или  доплеровского  сме‐
щения  частоты  (рис.  1).  Разумеется, мозг животных 
получает  необходимую информацию не на  основа‐





в  темноте  было  сделано  в  XVIII  веке,  однако  по‐
требовалось  ещё  почти  два  столетия,  чтобы  прояс‐
нить детали  этого механизма. Но даже  сегодня  ал‐
горитмы  использования  эхолокации  этими  живот‐
ными изучены далеко не полностью. 
Первым,  кто  установил,  что  ориентация  ру‐
кокрылых в темноте связана со слухом, а не с повы‐
шенной  фоточувствительностью  глаз,  был  итальян‐
ский  физик  и  натуралист  Ладзаро  Спалланцани 
(1729‐1799): летучие мыши, лишённые возможности 
использовать  зрение,  через  несколько  суток  имели 
столь же наполненный насекомыми желудок, как и 
их  зрячие  сородичи,  а  вот  с  плотно  залепленными 
ушами летучие мыши становились в темноте полно‐
стью беспомощными  [20]. Спалланцаниевское «уш‐
ное  зрение»  рукокрылых  было  воспринято  совре‐
менниками  учёного  скептически  и  вызвало  много‐
численные насмешки. 
 
Физически  обоснованная  гипотеза  о  механизме 
эхолокации  рукокрылых  была  впервые  сформули‐
рована Хайремом Стивенсом Максимом (1840‐1916) 





гого.  После  знаменитого  крушения  «Титаника»  в 
1912  г.  Х.С. Максим решил разработать  сигнальное 
устройство  для  предотвращения  столкновений  су‐
дов  с  айсбергами,  выбрав  в  качестве  модели  для 
подражания летучих мышей, впечатлившись их спо‐
собностью  не  натыкаться  на  препятствия  даже  в 




была  верной,  хотя  он  ошибочно  полагал,  что  лету‐
чие  мыши  используют  звуковые  волны  с  частотой 












Гипотеза  об  использовании  рукокрылыми  ультра‐
звука  для  ориентирования  в  пространстве  была 
впервые  сформулирована  английским нейрофизио‐
логом Гамильтоном Хартриджем (1886‐1976) в 1920 
г.  [22].  В  1938  г.  американские  биофизики Джордж 
Пирс  (1872‐1956),  Роберт  Галамбос  (1914‐2010)  и 
Дональд  Гриффин  (1915‐2003),  работавшие  тогда  в 
Гарвардском  университете,  с  помощью  специаль‐
ной  акустической  аппаратуры  доказали  наличие  у 
летучих  мышей  эхолокации  на  частотах 
,  превышающих  диапазон  слы‐
шимости  человеческого  уха  ( ) 
[11; 23; 24]. 
 
Способы  извлечения  ультразвука  различаются  у 
различных таксономических групп рукокрылых. 
Развитие  эхолокационных  способностей 
наложило  свой  отпечаток  и  на  строение  гортани 
представителей  подотряда  летучих  мышей 
(Microchiroptera  Dobson,  1875),  которая  имеет  не‐
пропорционально большие размеры, окостенение и 
частичное слияние структур гортани, мощное разви‐
тие  мускулатуры,  высокий  уровень  подвижности 
крикотиреоидной  связки  и  надгортанного  хряща 
[25].  Гладконосые  летучие  мыши  (Vespertilionidae 
Gray,  1821)  испускают  ультразвуковые  сигналы  че‐
рез  ротовую  полость,  а  подковоносые  летучие мы‐
ши (Rhinolophidae Gray, 1825) – через нос, что нахо‐
дит своё отражение не только в форме носа и нали‐
чии  характерных  околоносовых  кожных  складок  у 
подковоносых,  но  и  в  топологии  полости  носа,  и  в 
микроструктуре слизистых [26‐28]. 





сы  (Macroglossus  Cuvier  F.,  1824)  и  циноптерусы 
(Cynopterus  Cuvier  F.,  1824),  которые  производят 
пощёлкивания  либо  основанием  языка,  либо  с  по‐
мощью  крыльев  (вероятнее  всего  –  костями  запя‐
стья)  [29;  30].  При  этом  используемые  крыланами 
частоты  составляют  ,  что  намного 
превосходит  значения,  которые  согласно  гипотезе 
Х.С. Максима  извлекают  с  помощью  крыльев  руко‐
крылые  [21].  Самцы  некоторых  видов  крыланов  – 
например,  молотоголовых  крыланов  (Hypsignathus 
monstrosus  Allen  H.,  1861)  –  имеют  гипертрофиро‐
ванные  щитовидный  и  перстневидный  хрящи 
(настолько  мощные,  что  серьёзно  поджимают  дру‐
гие внутренние органы), а по бокам глотки имеются 
выходы  в  носоглотку,  которые  соединены  с  усили‐
вающими  звук  резонаторными  камерами  –  однако 
они  не  используют  глотку  для  извлечения  ультра‐
звуковых  сигналов,  а  всего  лишь  издают  громкие 
«трели» во время брачного «токования» [31]. 
 
Физические  закономерности,  лежащие  в  основе 
распространения ультразвуковых волн, позволяют 
выявить  ряд  преимуществ  их  использования  для 
эхолокации. 
Скорость  звука    в идеальном  газе не  зави‐





вая  постоянная;    –  абсолютная  температура; 
  –  адиабатическая  постоянная 
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воздуха  (   –  изобарическая  теплоёмкость,    – 






с  увеличением  частоты  уменьшается  длина  волны: 
при   (частота «Максимовской гипотезы», 
ниже предела слышимости человеческого уха) дли‐
на  волны  в  воздухе  составляет  ;  при 
 (нота «Ля» первой октавы)  ; 
при    (верхний  предел  слышимости  че‐
ловеческого  уха)  ;  при    и 
 (в пределах которых чаще всего рабо‐
тают  «эхолокаторы»  рукокрылых)    и 
. 
Акустическим  волнам  подобно  всем  другим 
волновым  процессам  присуще  явление  дифракции 
–  огибания  препятствий  без  отражения,  размеры 
которых меньше длины  волны. Поэтому  чем мень‐
ше длина звуковой волны (выше частота), тем более 
детализированное  представление  об  окружающих 
предметах можно получить с помощью эхолокации. 
Эксперименты  показывают,  что  разрешающая  спо‐
собность  эхолокатора  летучих  мышей  составляет 
величину порядка 1 мм [33]. 
Второе  преимущество  при  использовании 
ультразвука  заключается  в  возможности  посылать 




можно  считать  материальной  точкой,  акустические 
волны представляют собой концентрические сферы 
(рис.  2.А).  Например,  человеческая  речь  укладыва‐
ется в диапазон  f = 80‐300 Гц,  т.е. λ = 1,1‐4,3 м, что 
значительно превышает длину голосовых связок (s = 
10‐30  мм).  Вот  почему  слышать  голос  собеседника 
можно, даже находясь у него за спиной  (такая осо‐
бенность  генерирования  звуков  важна для  стадных 
животных, к каковым относится и Homo sapiens sapi‐
ens L., 1758). В случае s ~ λ звуковые волны посыла‐
ются в форме  уплощённого фронта  (рис.  2.Б),  кото‐
рый можно превратить в узконаправленные пучки.  
Ультразвук,  издаваемый  летучими  мышами 
в процессе эхолокации, укладывается в диапазон f = 
30‐80 кГц, λ = 4‐11 мм, что сопоставимо с размерами 
источника  звуковых  волн  (s  =  2‐8  мм)  (см.  рис.  3). 
Здесь  уместно напомнить  (см.  выше),  что  гортань у 
летучих мышей сильно увеличена [25] – это отмеча‐
ли  исследовали  ещё  задолго  до  открытия  эхолока‐
ции.  Формированию  направленности  ультразвуко‐
вых  сигналов  служит  своеобразный  «рупор»,  обра‐
зованный  губами  или  носовыми  складками.  Для 
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  В  частности,  при    с  помощью 




стью  издавать  ультразвуки  пощёлкиванием  либо 
основанием  языка,  либо  костями  запястья: 
,  .  В  этом  случае 
тоже  . Направленные звуковые сигналы позво‐
ляют  точнее  позиционировать  объекты,  от  которых 
происходит отражение 3. Кроме того, направленные 
пучки  позволяют  эффективнее  использовать  для 
ориентации  явление  реверберации  –  последова‐
тельного  уменьшения  интенсивности  звука  при  его 
многократных отражениях. 
Коэффициент  затухания  звуковой  волны 
прямо пропорционален квадрату её частоты, поэто‐
му  ультразвук быстро  затухает.  В  этом  заключается 
его  третье  преимущество  для  эхолокации  на  не‐
большие  расстояния  (не  более  40  м;  насекомых 
летучие  мыши  засекают  за  3‐5  м)  –  отсутствуют 





Ультразвук  эффективно  поглощается  шёрст‐
ным покровом, в том числе – волосами человека. По 
этой причине летучие мыши часто врезаются в голо‐
ву  человека  в  погоне  за  вьющимися  вокруг  него 




Характеристики  возвращаемого  эха  проще  всего 
начать  анализировать  с  времени  его  возвращения 
после  испускания  (обозначим  его  ),  при  условии, 
что скорость рукокрылого равна  , скорость бабоч‐
ки  ,  расстояние между  ними  ,  скорость  звука   
(рис. 1). 
Рассмотрим  задачу  с  точки  зрения рукокры‐
лого,  привязав  к  нему  систему  координат  (начало 
отсчёта совпадает с рукокрылым, координатная ось 











                                                   
3 Очень часто в популярной литературе ультразвуковые волны, 
испускаемые  летучими  мышами,  ошибочно  изображают  в 
форме  фрагментов  концентрически  расходящихся 
окружностей.  Направленные  пучки  испускаемых  этими 
животными  сигналов  правильнее  изображать  в  форме 
уплощённых фронтов (рис. 1, 2). 






















нат,  а  ось  направить  от  рукокрылого  в  сторону  ба‐
бочки): 
9) 
С  точки  зрения  стороннего неподвижно сто‐
ящего  на  земле  наблюдателя  (если  направить  ось 
координат  от  рукокрылого  в  сторону  бабочки,  а 












на,  поскольку  является  необходимым  условием 
поимки  насекомых,  которыми  питается  большин‐
ство  видов  летучих мышей и  некоторые  виды  кры‐










и длины волны ( ): А – случай  ; Б – случай   
Figure 2. Shape of sound wave at different ratios of the characteristic size of the emitter ( )  
and the wavelength ( ): A – the case of  ; B – the case of   
 
Выведем теперь формулу для доплеровского изме‐
нения  частот  отражённого  сигнала  ( )  по  сравне‐
нию с испущенным сигналом ( ) для нашего случая 
(рис.  1)  с  помощью  формулы  (8).  Начнём  отсчиты‐
вать  время  от  начала  испускания  звука  на  частоте 
и выделим в серии звуковых волн  ‐ую и  ‐
ую;  пусть    и    –  время возвращения  эха  этих 
волн  после  отражения  от  бабочки.  Если  предста‐












ся  эха  равны.  Рассмотрим  теперь  случай,  когда 
,  ,  и  необходимо использовать фор‐
мулу (8), учтя, что за время  , прошедшее меж‐




















































                                                   
5
  Согласно  данным  [38],  пиковые  скорости  этого  вида  летучих  мышей  могут  достигать  44,5  м/сек,  или  160,2  км/ч,  что 











гнать жертву  (левая  часть  (11)  выполняется),  то  ча‐




ми  в  настоящее  время  выяснены  лишь  на  уровне 
общих принципов [11‐13; 24; 33; 36] и нуждаются в 
дальнейшей  верификации  по  отношению  к  кон‐
кретным таксономическим группам. 
Ультразвуковые  импульсы  излучаются  с  ча‐
стотой   (примерно по одному на 
каждый  взмах)
6.  Длительность  импульсов  обычно 
не  превышает  30  м/сек  (в  подавляющем  большин‐
стве случаев 5‐10 м/сек; у подковоносов Rhinolophus 
Lacepede,  1799 может  достигать  70 м/сек),  а  их  ча‐
стотное  наполнение  зависит  от  вида  животного  и 
может  изменяться  (чаще  всего  в  конце  импульса 
частота падает на 10‐20 кГц). Приближаясь к добыче 
или  препятствию,  животное  увеличивает  частоту 
посылаемых импульсов (у некоторых видов – до 200 
сек
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Ушные  раковины  рукокрылых  как  приёмники  от‐
ражённых ультразвуковых сигналов обладают зна‐
чительным разнообразием [37; 39]. Это объясняется 
большим  количеством  схем  использования  ультра‐
звука  для  эхолокации  у  представителей  различных 
видов,  а  также  значительным  влиянием  ушных  ра‐
ковин на аэродинамические свойства животного.  
Строение  ушных  раковин  рукокрылых  пред‐




важной,  нежели  даже  оптимизация  аэродинамиче‐
ских свойств. Например, ушаны (Plecotus Geoffroy E., 
1818)  вынуждены  не  только  учитывать  заметную 
парусность  ушных  раковин  во  время  полёта,  но  и 
специальным  образом  укладывать  их  за  спину  на 
отдыхе  [39].  При  этом  ушаны  с  их  выдающимися 
ушными  раковинами  имеют  относительно  невысо‐
кие  скорости  полёта;  и  наоборот  –  длиннокрылы 
(Miniopterus  Bonaparte,  1837),  демонстрирующие 
высокие  скорости,  обладают  небольшими  ушными 
раковинами (табл. 1). 
Отчётливо выделяющийся у многих таксонов 
гребешок  ушной  раковины  (рис.  5),  по‐видимому, 
играет  роль  настраиваемой  акустической  линзы 
Френеля,  позволяющий  сузить  волновой  пучок, 
направляемый в  ушной проход,  а  козелок и проти‐
вокозелок  выступают  в  качестве  дополнительных 
отражающих элементов [40] (рис. 6). 
 
Эхолокационные  взаимодействия  между  насеко‐
моядными летучими мышами и ночными бабочка‐
ми‐совками,  которые  тоже  способны  ориентиро‐
ваться  с  помощью  эхолокации  (а,  следовательно  – 
воспринимать ультразвуковые сигналы) носят слож‐
ный  характер  и  отчасти  воспроизводят  взаимодей‐
ствия  современных  систем  вооружения,  снабжен‐
ных  радиолокационными  установками.  При  этом 
насекомые  находятся  в  более  выигрышном  поло‐
жении, поскольку для реагирования им достаточно 
услышать  испускаемый  сигнал,  который  распро‐
страняется на 20‐40 м, а летучим мышам необходи‐





а  некоторые  несъедобные  виды  даже  подают  от‐
ветные  сигналы,  свидетельствующие  о  том,  что  их 
не следует употреблять в пищу. Однако собственная 
система эхолокации может, в свою очередь, выдать 


















Ультразвуковой  мониторинг  популяций  рукокры‐
лых  основывается  на  анализе  их  эхолокационных 
сигналов, различиях в форме этих сигналов (рис. 4) и 
возможностях  современной  цифровой  аппаратуры 
обработки  акустических  данных.  Это  направление 
исследований,  активно  развивающееся  c  конца 








ультразвукового  мониторинга  нуждается  в  стан‐
дартных  библиотеках  референтных  сигналов.  В 
настоящее  время  в  рамках  международной  про‐
граммы глобального мониторинга распространения 







например,  на  основе  нейронных  сетей  [46].  В  Рос‐
сийской  Федерации  подобного  рода  исследования 
проводятся в европейской части страны [43; 44], но 




Способность  к  эхолокации,  которая обеспечивается 
серьёзными  морфофункциональными  перестрой‐
ками  гортани  и  слухового  аппарата,  представляет 
собой  важный  элемент  повышения  экологической 
пластичности  рукокрылых.  Испускаемые  ультразву‐
ковые  сигналы  обладают  видовой  и  индивидуаль‐
ной специфичностью, а также изменяются в зависи‐
мости от типа активности животного. Этот феномен 
может  быть  использован  для  оценки  популяцион‐
ных  характеристик  рукокрылых.  Включение  ультра‐
звукового  мониторинга  в  комплексные  эколого‐
вирусологические  исследования могло  бы  сформи‐
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